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Weitere Studien iiber den Aktionsstrom der markhaltigen
Nervenfaser und iiber die elektrosaltatorische Ubertragung
des Nervenimpulses ¥.

Von
Iehiji Tasaki und Taiji Takeuchi.

Mit 10 Textabbildungen.
(Eingegangen am 1. Dezember 1941.)

In fritheren Arbeiten (Tasaki®: 2, Tasaki und Takeuchi 3) haben wir
iber Versuche berichtet, die zeigten, daBl die Nervenerregung in der
markhaltigen Nervenfaser infolge Reizung durch Aktionsstréme sprung-
haft von einem Ranwvierschen Knoten auf den nédchsten fortgeleitet wird.
Wir haben den itberzeugenden Beweis fiir eine ,,modifizierte Stromchen-
theorie” (Hermann %, Lillie ® u. a.) geliefert, die auf die mikroskopische
Struktur der Nervenfaser aufgebaut ist. Die von uns an den einzelnen
Nervenfasern der Kréte erhobenen Befunde sind folgende:

1. Die Myelinscheide ist eine stark polarisierbare Membran mit hohem elek-
trischen Widerstand; fiir die relativ langdauernden Strome kann sie als ein annahernd
vollkommener Isolator betrachtet werden.

2. Die Achsenzylinder zwischen zwei benachbarten Knoten erzeugen einen
Widerstand von etwa 30 Megohm und die Plasmahaut am Ranvierschen Knoten
zeigh gegen den durch diese Membran flielenden Strom den (Ohmschen) Widerstand
von etwa 40 Megohm. Der Widerstand des die Faser umgebenden Mediums ist immer
bei weitem kleiner als die eben genannten Werte.

3. Ein durch die nodale Plasmahaut nach auflen flieflender elektrischer Strom
(Reizstrom) verursacht, wenn er einen bestimmten (d.h. den Schwellen-) Wert
iibersteigt, eine entgegengesetzt gerichtete elektromotorische Kraft (d.h. die Ak-
tionsspannung) an dieser Plasmahaut. Diese Aktionsspannung betrigt zu Anfang
der Aktion 90—100 mV, sie fallt fast linear ab und erreicht Null nach etwa 1,5msec
vom Beginn (bei 14° C). (Vgl. Arbeiten von Hodgkin und Huxley S, Webb und
Young".)

4. Wahrend der Aktion vermindert sich der Widerstand der nodalen Plasmahaut.

5. Die Aktionsspannung an einem Ranwierschen Knoten verursacht einen durch
den unmittelbar benachbarten ruhenden Knoten nach aufien flieenden Strom
von der Stirke von etwa 1,2 - 10~ Ampere (infolgedessen einen Spannungsabfall
von etwa 50 mV an der Plasmahaut); der zweite ruhende Knoten wird durch diesen
Strom erregt. Die Latenzzeit bei Reizung mit diesem Strom ist etwa 0,1 msec (die
internodale Leitungszeit). Kin durch die nodale Plasmahaut flieBender Strom von
etwa 2,5 - 10~1° Ampere (Spannungsabfall von etwa 10 mV) gentigt bereits, um einen
rubenden Knoten zu erregen.

Die vorliegende Mitteilung behandelt Versuchsergebnisse, die durch
Erweiterung wie auch Verfeinerung unserer Beobachtungen iiber den

* Ausgefiihrt mit Mitteln der Kaiserlichen Akademie von Japan zur Forderung
der Wissenschaften.
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Aktionsstrom einer einzelnen Nervenfaser gewonnen wurden.  Unser
Hauptzweck ist, den Resultaten verschiedener Beobachtungen, die bisher
an der einzelnen Nervenfaser bzw. am ganzen Nerven durchgefiihrt
worden sind, entsprechend unserer Ansicht iiber den Mechanismus der
Erregungsleitung eine umfassende Auslegung zu geben.

Methodik.

Unsere Versuche haben wir ausschlieBlich an einzelnen motorischen Nerven-
fasern (von etwa 10 Mikron im Durchmesser) der japanischen Kréte angestellt.
Das operative Vorgehen bei der Isolierung der einzelnen Faser sowie beim Anlegen der
Faser auf die ,,Briickenisolatoren‘‘, an denen Reizung der Faser bzw. Ableitung des
Aktionsstroms stattfindet, ist in friitheren Arbeiten 3 beschrieben. Zur Registrierung
der Aktionsstrome wurde, wie bei den vorangegangenen Versuchen, die Braunsche
Rohre mit vorgeschaltetem 4-Stufen-Verstirker (in der Anordnung von M. Yamada)
verwandt. Die Ableitung erfolgte direkt am Reizort oder reizfern. Die Zeitablen-
kung des Kathodenstrahls wurde mittelst eines Helmholtz-Pendels mit der Reizung
der Faser synchronisiert.

Zur Reizung wurden rechteckige StromstéBe, Kondensatorstofe und Induktions-
schlige benutzt. Die Einzelheiten der Versuchsanordnungen werden spiter bei der
Beschreibung jeder Versuchsart geschildert.

Ist eime nicht fortschreitende Erregung bei der markhaltigen Nervenfaser
vorhanden?

Bei der Registrierung des Aktionsstroms am Reizort haben wir oft Bilder an-
getroffen, welche in jeder Hinsicht dem sog. lokalen (d. h. nichtfortschreitenden)
Aktionsstrom bei der marklosen Nervenfaser (Hodjlin ®, Ledingham und Scott®,
Arvanitivki 1, Schmitt und Schmitt 11, - Pumphrey, Schmitt und Young ) dhnlich
waren. Abb. 1 gibt ein Beispiel solcher Versuche und die Versuchsanordnung dafiir
wieder. :

Hierbei wurden drei Ranwiersche Knoten (N,, N, und N,) einer Faser mittelst
zweier Briickenisolatoren elektrisch voneinender isoliert. In jeder Ansammlung
der Ringer-Losung, in welcher die Knoten sich befanden, wurde je eine Elektrode (Zn-
(Zn-ZnSO-Ringer) getaucht. Zwischen den Elektroden E, und E, wurde die Reiz-
spannung (Induktionsschlag oder RechteckstromstoB) appliziert. Der Reizstrom

“wurde so gerichtet, daB der mittlere Knoten (¥,) einen durch die Plasmahaut
nach aullen flieBenden Strom (Reizstrom) empfing, indem die mittlere Elektrode ,
die Rejzkathode war. Diese mittlere Elektrode £, wurde geerdet, und der Spannungs-
abfall zwischen den Elektroden E, und E, wurde iber den Verstirker verstirks
und mit der Braunschen Rohre registriert. Tm Fall von Abb. 1b wurden die seit-
lichen Knoten (N, und N,) mit einer 0,3% Cocain- Ringer-Losung behandelt und
dadurch unerreghar gemacht. ’

War der Induktionsschlag geniigend schwach, so konnten wir nur den sog.
Reizeinbruch beobachten (Abb. 1b, unten). Wurde die Stirke des Reizes iiber einen
gewissen Wert hinaus verstiirkt, so kam ein kleiner Buckel zum Vorschein. Die GroBe
des Buckels nahm mit der Reizstirke immer mehr zu, big schlieBlich ein groBer, aus
der Aktion des Knotens IV, herrithrender Aktionsstrom entwickelt wurde (Abb. 1 b).
Die zur AuslSsung eines normalen (grofien) Aktionsstroms ndtige Reizstirke stimmte
mit dem iiblichen (d. h. mit dem mit fortgeleiteter Erregung als Indikator be-
stimmten) Schwellenwert iiberein. .

Einen solchen Buckel konnten wir auch bei Reizung der Faser mit rechteckigen
StromstoBen (Abb. 1c) oder mit KondensatorstoBen beobachten. In der Regel
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war die Grofle des Buckels weit weniger ausgepragt als im Fall von Abb. 1b. Ein-
fithrung einer schwachen Narkoticumlésung in die mittlere Rinne, in welcher der
Knoten N, lag, verkleinert die Grofie des von diesem Knoten herriithrenden Aktions-
stroms; dadurch wurde aber die Grofe des durch einen eben unterschwelligen Reiz
ausgeldsten Buckels nicht deutlich abgedndert. Durch starke Narkose wurden beide
Komponenten, Buckel und ,,Aktionsstrom®, vollkommen geldscht (Abb. 1 ¢ rechts).

£y
NS \\\\\\E

]
N\

N

Abb. 1. a: Tripolare Anordnung: fiir Reizung einer Nervenfaser mit Induktionsschlag und
filr die Ableitung des,.kleinen* Buckels (mdglicherweise Aktionsstrome von bindegewebiger
Natur). N Ranviersche Knoten. E,, E, und E, Elektroden. W, 5000 Ohm, W, und W,
0,1 Megohm, C 2 Mikrofarad. K Offnungskontakt eines H elmholiz-Pendels. Vs Verstérker.
— Yp: Links, Reizeinbruch (Induktionsschlag) und kleiner Buckel am Reijzort; Reizstarke
(von unten) 90, 94 und 99 % der Schwelle. Rechts, Aktionsstrom des Knotens (V;) und
kleiner Buckel: Reizstirke, 100 (Schwellenreiz) und 99,5 % der Schwelle; zwel Kurven
fibereinandergelegt. — ¢: Links, kleiner Buckel und Reizstrom; Reizdauer 0,5 msee,
Reizspannung 63,5 Millivolt (Rechteéckstromsto). Rechts, Reizstrom allein; die Faser
wurde durch Anwendung einer 4 % Urethan-Ringer-Losung vollkommen unerregbar ge-
macht: Reizspannung 150 mV.

Nun entsteht die Frage: Ist dieser Buckel das Zeichen einer ,partiellen Er-
regung des Ranvierschen Knotens? Wenn nicht, so erhebt sich die weitere Frage:
Wodurch ist ér hervorgerufen? Unsere Versuche weisen darauf hin, daf} er nicht
von der partiellen Erregung der Nervenfaser herriihrt, sondern von den die Faser
umgebenden nichtverndsen Elementen veranlaBt wird. Unser Schluf beruht auf
folgenden Grimden: )

1. Die GroBe des Buckels scheint mit der Menge der nichtnervosen Elemente
zuzunehmen. o

2. Der Buckel iibt fast keine Reizwirkung auf den nichstiolgenden Ranwvierschen
Knoten auf.

3. Wenn die partielle Erregung im Sinne von Rushion ** und Katz 1* tatsschlich
an der nodalen Plasmahaut vorhanden wire, so wiirde sie so klein, daB sie einen
bemerkbaren Ausschlag in der Brounschen Rohre nicht verursachen konnte.
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Nun wollen wir hier jeden dieser drei Absétze etwas eingehender erdrtern.

1. Eine Nervenfaser ist, wie bekannt, sowohl von der sog. Henleschen Scheide
wie der Schwannschen Scheide umbhiillt. s ist wahrscheinlich, dafl diese binde-
gewebigen Elemente bei Reizung Aktionsstrome entwickeln. Weiter ist es auch
wahrscheinlich, dafl feine marklose Nervenfasern, die bei der operativen Isolierung
der motorischen Faser unbemerkt zuriickgelassen wurden, einen Aktionsstrom.
entwickeln. Die Menge der bindegewebigen Elemente ist sehr spéarlich und schwankt
von Praparat zu Praparat. Der Parallelismus zwischen der Grofle des Buckels und
der Menge dieser nicht nervé-
sen Elemente weist stark dar-
auf hin, daB die letzteren
fiir den Buckel verantwort-
lich sind.

2. In den vorangegangenen
Arbeiten 23 haben wir gezeigt,
daBl der Aktionsstrom eines N

Knotens imstande ist, den ]:_ :b

nichstfolgenden ruhenden
\\\\ \

Knoten zu erregen, auch wenn
der Aktionsstrom des ersten
Knotens bis auf etwa /5 des
normalen Wertes unterdriickt
wird (vgl. auch Abb.9). Da
nun der in Abb. 1b gezeigte
Buckel von der Hohe von. t
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Abb. 2. Oben: Anordnung zurPriifung des Reizeffektes
deskleinen Buckels. Drei Knoten N, N; und N, wurden
voneinander isoliert. P, und P, Punktkontakte eines

Reizwirkung miifte nach der
Methode der Schwellen herab-
setzung (Tasaki?) aufgedeckt
werden konnen.

Zur Entscheidung, ob die-
ser kleine ,,Aktionsstrom‘ eine
Reizwirkung auf den nichsten

Helmholtz-Pendels zur Erzeugung der kurzdauernden
RechteckstromstiBe. Die Starke der zwei Sté6e konnten
voneinander unabhingig variiert werden. — Unten:
Beziehung zwischen der Stirke der zwei StromstéBe,
die zur Ausléosung einer fortleitenden Erregung nétig
waren. Intervall zwischen beiden Sté8en war, bei dem
durch dicke Punkte markierten Fall, 0,43 msec und,
bei den Kreuzen, 0,215 msec; bei den Dreiecken waren
beide StoBe gleichzeitig appliziert. 7, die Stiarke des
ersten Stofles, V, die des zweiten StoBes. Als Einheit
diente der Schwellenwert bei einzelner Reizung.

“ Knoten ausiibt, haben wir die
Versuchsanordnung der Abb. 2
(oben) benutzt. Drei Ranviersche Knoten (N, IV, und N,) wurden mit zwei Briicken-

. isolatoren voneinander isoliert. Zwischen den Knoten Ny und N, wurde ein unter-

schwelliger RechteckstromstoB (absteigend) von der Dauer von 0 03 msec (Punkt-

kontaktstol, Hozawa %), und zwischen N; und N, ein anderer absteigender

Punktkontaktsto appliziert; die Nervenfaser wurde durch diese StromstéBe (in

verschiedenen Kombinationen) gereizt, und die Beziehung der Stirke beider

StromstoBe, die zur Auslésung eines normalen Aktionsstroms an N, nétig waren

(Muskelzuckung als Indikator), wurde gemessen.

Die Linien in der Abb. 2 (unten) zeigen die beobachtete Beziehung zwischen V,;

(Starke des ersten PunktkontaktstoBes) und V, (Starke des zweiten Punktkontakt-

stofles) bei einem Versuch, in dem der zweite StoB in verschiedenen Zeitintervallen



768 Ichiji Tasaki und Taiji Takeuchi:

nach dem ersten angewandt wurde. Die hier erwiesene Linealitit zwischen V; und
V, weist ohne Frage darauf hin, daf die (mit V, gemessene) Schwelle des Knotens
N, durch direkte Ausbreitung des ersten StromstoBes selbst abgeindert wurde.
Die Abweichung der beobachteten Punkte von der geraden Linie betrug hdchstens
etwa 17 % ; wir konnen diese Abweichung in keiner Weise erkliren, halten sie aber
fiir zu klein, um sie als Reizeffekt des beobachteten Buckels ansehen zu kénnen.
Wenn wir die eben genannte Abweichung von 17% als den Reizeffekt der lokalen
Erregung betrachten, so ergibt es sich ohne weiteres, dafi die lokale Erregung etwa
die Grofle von Yy, der normalen Erregung betrigt (gemessen am Reizeffekt), denn
eine solche kann ein etwa 500 %iges Schwellenabsinken am nichtsfolgenden Knoten
verursachen.
3. Aus der folgenden theoretischen Erwagung ergibt sich des Weiteren, dal der
Buckel in Abb. 1 nicht das Zeichen einer partiellen Erregung sein kann: Wenn ein
Anteil der Plasmahaut am Raenvierschen Knoten eine Aktionsspannung entwickelt,
welche im Galvanometerkreise einen bemerkbaren Strom verursachen kann, so
miiBte der iibrige ruhende Anteil der Plasmahaut (desselben Knotens) einen starken,
ja iiberschwelligen Strom von dem aktiven Teil empfangen, es miifite mithin die ganze
nodale Plasmahaut in Erregung geraten. Eine partielle Erregung der nodalen
Plasmahaut, wenn sie tatsichlich vorbanden wére, miiite also so klein sein, daf
sie einen bemerkbaren Strom im Galvanometerkreise nicht verursachen konnte.
Ubrigens negieren unsere Versuche nicht das Vorhandensein der partiellen Erregung
eines Ranvierschen Knotens.

Ableitung des Aktionssiroms durch die Myelinscheide.

Da die Myelinscheide eine stark polarisierbare Membran ist (Tasaki?),
durch die der elektrische Strom voriibergehend flielen kann (wie ein
Kleiner Kondensator mit einem parallel-verbundenen hohen Wider-
stand), so kann man den am Ranviersthen Knoten entwickelten Aktions-
strom durch die Myelinscheide zur Braunschen Réhre ableiten. Abb. 3a
stellt die Versuchsanordnung dafir dar.

Hierbei wurde eine Nervenfaser auf eine Glasplatte gelegt, auf die zwei Glas-
capillaren, jede etwa 0,4 mm dick, parallel in einem Abstand von etwa 0,5 mm
mit Schellack fixiert worden war. In die mittlere Ansammlung der Ringer-Losung
zwischen beiden Glascapillaren wurde eine von Ranvierschen Knoten freje Strecke
der Faser gebracht. Die Oberfliche der Capillaren, die vorher mit reinem Paraffin
bestrichen war, wurde ausgetrocknet, und dadurch wurden die drei Ansammlungen
der Ringer-Losung elektrisch voneinander isoliert. In jeder Ansammlung der Ringer-
Lésung wurde je eine Elektrode getaucht. Der durch die Myelinscheide flieBende
Strom wurde fiitber den Verstirker verstirkt und mit der Braunschen Rohre regi-
striert. Die Reizung der Faser erfolgte im Falle der Abb. 3a mittelst eines Paar
Reizelektroden £ mit Induktionsschlag.

Bei der Reizung der Faser mit den Elektroden E ergab sich das
Kurvenbild von Abb. 3a,, das zeigte, dal} ein zweigipfeliger, vom Achsen-
cylinder zum Medium gerichteter Strom durch die Myelinscheide floB.
Das Intervall zwischen beiden Zacken war etwa 0,22 msec; dieser Wert
stimmte mit der internodalen Leitungszeit tiberein. Anwendung einer
Narkoticumlosung (0,1% Cocain- Ringer-Losung) auf die mit der Myelin-
scheide bedeckte Strecke der Faser (in der mittleren Rinne) brachte
keine bemerkbare Verdinderung dieses Aktionsstrombildes (a,). Dal die
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erste Zacke der Erregung des Knotens N, und die zweite Zacke der Er-
regung des Knotens N, entsprach, wurde dadurch festgestellt, daB durch
Anwendung desselben Narkoticums auf den Knoten N, die zweite Zacke
sofort fortfiel (as). »

Abb. 3b zeigt die iibliche binodale (b;) und mononodale (b,) Aktions-
stromkurve, welche an demselben Priparat mit derselben Verstirkung

Abb. 3. a Ableitung des an den Ranwierschen Knoten (N, und N,) entwickelten Aktions-
stroms durch die Myelinscheide. Bei a; wurden die beide Knoten (N; und N,) und die
mittlere internodale Strecke der Faser in normale Ringer-LOsung getaucht. Bei a,
wurde allein die internodale Strecke der Faser mit einer 0,1 % Cocain-Ringer-Lisung be-
handelt, wahrend die beiden Knoten in der Ringer Losung blieben. Bei a, wurde auch- der
Kmnoten N, mit derselben Narkoticumidsung behandelt. — b: Ableitung des Aktionsstroms
derselben Nervenfaser mit der ,,bipolaren‘ Anordnung. Die Ableitung erfolgte auf derselben
Glasplatte mit Briickenisolatoren. Bei b; wurden beide Knoten in Ringer getaucht; bei
b. wurde der Knoten N, mit einer 0,1% Cocain-Ringer-Losung -unerregbar gemacht.
Bei b, wurde die mittlere Elektrode aus der Ansammlung der Ringer-Lisung entfernt.

des Stroms registriert wurde. Bei der Kurve b, waren beide Knoten
N, und N, in der Ringer-Losung (wie bei a,) getaucht, und bei b, wurde
der Aktionsstrom, nach der Anwendung einer 0,1% Cocain-Ringer-
Losung aut den Knoten N, und die internodale Strecke (wie bei ay),
registriert. Bei der Kurve by wurde die mittlere Elektrode von der
mittleren Ansammlung der Ringer-Losung entfernt und dadurch wurde
die internodale Strecke von der iibrigen Strecke der Faser elektrisch
isoliert; die durch diese Verfahren hervorgebrachte VergréBerung des
Aktionsstroms war nur geringfiigig. So weit es sich also nur um relativ
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langdauernde Stréme handelt, kénnen wir die Myelinscheide angenéhert
als einen vollkommenen Isolator betrachten. ‘

Wenn man bei der Versuchsanordnung der Abb. 3a einen Ranvierschen
Knoten in die mittlere Ansammlung der Ringer-Losung hineinlegt, so
gewinnt man einen sehr groen doppelphasischen Aktionsstrom (s. Abb. 8
in unserer vorangegangenen Mitteilung 3). Wiederum begegnet man hier
der ganz besonderen physiologischen Eigentiimlichkeit des Ranwierschen
Knotens.
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Abb. 4. Anordnung fiir Bestimmung der Latenzzeit und die Beziehung zwischen der Stéirke

der Gleichspannung und der Latepzzeit. K, und K, sind Offnungskontakte eines Helmholiz-

Pendels, die hintereinander gedffnet werden. Die Widerstdnde W, und W, wurden so regu-

liert, daB der Reizeinbruch stark unterdriickt wurde. Die Ordinate zeigt die zwischen zwei

Kuoten applizierte Spannung; n'a'umligl} EI:(VEI + Hg Wy + Wa 4+ Ws), und die Abszisse
1e atenzzeit.

Die Ableitung des Aktionsstroms durch die Myelinscheide ist auch
fiir die Bestimmung der Latenzzeit am Reizort geeignet, denn der Beginn
-des Reiz- oder Aktionsstroms bei dieser Ableitung zeigt sich sehr deutlich
als sog. Anfangszacke. Abb. 4 stellt die Versuchsanordnung dafiir und
ein Beispiel der Versuchsergebnisse dar. In diesem Falle wurde die Faser
mit rechteckigen StromstoBen von der Dauer von 2 msec gereizt. Die
Ordinate zeigt die zwischen beiden Knoten applizierte (gesamte) Reiz-
spannung, und die Abszisse die entsprechende Latenzzeit. Diese An-
ordnung zur Latenzbestimmung ist, ungleich der bisherigen Methode
(vel. z. B. Eichler %), fiir die Reizung mit starkem Gleichstrom geeignet.
Wie es in der vorangegangenen Arbeit bei der Erwigung der Leitungs-
geschwindigkeit ausdriicklich erortert ist, betragt die Latenzzeit bei Rei-
zung mit 150 mV etwa 0,1 msec.

Das Refraktirstadium.
Tst das Intervall zwischen zwei aufeinanderfolgenden, an derselben
Strecke des Nerven applizierten Stromstofien sehr klein, so ist der zweite
. StoB, wie seit langem bekannt, vollig wirkungslos (die absolute Refralktér-
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phase; Gotch und Burch ¥, Adrian 18). Folgt der zweite Stromstofl etwas
spiter, so ruft er zwar eine Erregung hervor, die jedoch um so schwicher
ausfillt, je zeitiger der zweite StoB dem ersten folgt (die relative Refraktér-
phase; Lucas'®, Goteh 20, Erlanger und Gasser ). In derselben Weise
wirkt der Doppelreiz auf einen einzelnen Ranwvierschen Knoten (Tasaki ?).

Unsere neuen Versuche, von denen ein Beispiel in Abb. 5 wiedergegeben
ist, erweitern.unsere Beobachtung iiber den Aktionsstrom eines einzelnen,
in der refraktiren Phase befindlichen Knotens. Als ersten Reiz benutzten
wir hier Induktionsschlige (von der Dauer von etwa 0,3 msec) und als
zweiten rechteckige StromstéBe von 0,5 msec. Beide Reize wurden auf
denselben (mittleren) Knoten der Nervenfaser angesetzt (Abb. 5, oben).
Alle ibrigen Knoten der Faser waren vorher mit einer 0,3% Cocain-
Ringer-Losung unerregbar gemacht worden. Der erste Reiz war immer
ein wenig stirker als der Schwellenwert, fiir den zweiten Reiz wandten
~wir verschiedene Stromstarken an. Der Effekt des zweiten StoBes wurde
in verschiedene Zeitintervallen nach dem ersten Reiz auf dem Schirm
der Braunschen Rohre beobachtet. Die GrioBe des in der relativen
Refraktirphase ausgelosten Aktionsstroms war von der Reizstérke ziem-
lich unabhéngig. Wir haben nun die Hohe (d. h. die maximale GrofBe) des
Aktionsstroms durch Subtraktion des bei eben unterschwelliger Reizung
erworbenen Bildes von dem bei eben «berschwelliger Reizung erworbenen
bestimmt,

Die Photogramme in Abb. 5 geben die Bilder bei verschiedener Reiz-
starke und verschiedenem Reizintervall wieder. Die Kreise in der Ab-
bildung (unten) zeigen die Héhe des zweiten Aktionsstroms in seiner
Abhéngigkeit vom Zeitintervall zwischen dem Beginn beider Aktions-
strome. Der normale Wert des Aktionsstroms wurde gleich 5 gesetuzt.
Die Kreuze zeigen die Beziehung zwischen dem Schwellenwert und dem
Reizintervall; dabei diente der normale Schwellenwert als Einheit.

Wir haben hierbei den, Schwellenwert des relativ refraktiren Knotens
mit Rechteckstromstéfen von der Dauer von 0,5 msec bestimmt.
Wenn wir nun annehmen, dafl die mit dreieckigen Stromsto8en (von der
Dauer des Alktionsstroms) bestimmte Erholungskurve (des Schwellen-
wertes) den fast gleichen Verlauf wir die Linie 8§ der Abb. 5 zeigt, so
kénnen wir, aus dem Diagramm der Abb. 5 das Verhéltnis des zur Reizung
des benachbarten Knotens dienenden Aktionsstroms zu der (zur Reizung
dieses Knotens nétigen) Schwellenstromstirke in jedem Moment der
Refraktirphase erkennen. Bei geniigend groBlem Reizintervall (d.h.
beim ruhenden Knoten) ist der Aktionsstrom etwa 5mal so stark als
die Schwellenstromstérke. Die zwei Kurven schnitten sich beim Inter-
vall von etwa 2,0 msec. In diesem Moment ist also die Stérke des Ak-
tionsstroms gleich der Schwellenstromstarke. Da eine Nervenerregung
nur dann fortgeleitet wird, wenn der an einem Knoten entwickelte, zur
Reizung des benachbarten Knotens dienende Aktionsstrom stirker
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Abb. 5. Oben: Versuchsanordnung zur Bestimmung des Schwellenwertes und zur Ableitung
des Aktionsstroms eines einzelnen Knotens in dem relativ refraktdren Stadium. In die
mittlere Rinne, in der ein Knoten lag, wurde frische Ringer-Losung gefiillt; beide Seiten der
Briickenisolatoren wurden mit einer 0,3 % Cocain-Ringer-Lisung beschickt. I Induktorium,
R Kreis zur Erzeugung der rechteckigen StromstiéBe von der Dauer von 0,5 msee. K,;, K,
und K, bedeuten die Offnungskontakte eines Helmholfz-Pendels. — Mitte: Aktionsstrome
bei Reizung eines relativ refraktiren Knotens mit verschiedener Reizungspannung und in ver-
schiedenem Intervall nach dem ersten Induktorreiz. Reizspannung (Millivolt) und Reiz-
intervall (msec) sind eingetragen. -— Unten: Relatives GroBenverhiltnis zwischen dem
Schwellenstrom (SS) und dem Aktionsstrom (4S) in der relativen Refraktérphase. 22° C.
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ist als die Schwellenstromstéirke fir den letzteren Knoten, so mul} der
Schnittpunkt in der Abb. 5 das kleinste Intervall darstellen, in welchera
zwel fortleitende Erregungswellen in die Faser geschickt werden konnen.
Dieses kleinste Intervall ist, worauf in friiheren Arbeiten (Tasakil:2)
hingewiesen ist, etwas linger als die ,,absolute Refraktirphase®, wihrend
derer die Faser (oder der Knoten) gegen Reize jeder Intensitit vollig
refraktar ist.

b
* "
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Abb. 6. a: Versuchsanordnung fitr Ableitung des Aktionsstroms am Reizort einer Nerven-

faser bei Relzung mit Doppelreiz (oben) und die mit dieser Anordnung erworbenen Aktions-

strombilder (unten). Intervall (msec) zwischen zwei Induktionsschligen unten eingetragen.

Nur der zweite Aktionsstrom registriert. Die Stirke des zweiten Reizes war etwa 3mal so

stark als der normale Schwellenwert. 14° . — b: Versuchsanordnung fiir Ableitung des

in der relativen Refraktdrphase ausgelosten Aktionsstroms (oben) und solche Aktionsstréome
(unten). Reizferne Ableitung. Reizintervall eingetragen. 11,5 C.

Abb. 6a zeigt die Aktionsstrombilder am Reizort bei Reizung einer
(nicht narkotisierten) Nervenfaser mit zwei Induktionsschligen, deren
Aufeinanderfolge nur wenig von dem eben genannten kleinsten Intervall
(zur Erzeugung zweier Erregungswellen) differierte. Im Falle, daB das
Reizintervall ein wenig kleiner als das kleinste Intervall war, konnten
wir nur einen sehr kleinen, aus einem einzigen Knoten (N, in Abb. 6a)
herrithrenden Aktionsstrom am Reizort nach dem zweiten Reize beob.-
achten. Folgte der zweite Induktionsschlag etwas spiter, so war der
beobachtete (zweite) Aktionsstrom doppelphasisch und zeigte dadurch
an, da} die Erregung des Knotens &, auf den benachbaretn (V) fort-
geleitet war.

Beim Versuch von Abb. 6b waren (mittels Elektroden E) zwei In-
duktionsschlége in verschiedenen Zeitintervallen auf die Faser angewandt

Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 245. 50
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und der durch den zweiten Reiz hervorgerufene Aktionsstrom wurde
reizfern an der isolierten Strecke der Faser abgeleitet. Je grofler das
Reizintervall war, um so grofer war der zweite Impuls. Bei sehr kleinem
Reizintervall war die Fortpflanzungsgeschwindigkeit (der reziproke Wert
der internodalen Leitungszeit) des zweiten Impulses kleiner als die des
normalen Tmpulses; infolgedessen war der Aktionsstrom deutlich doppel-
phasisch. Mit der Erweiterung des Reizintervalls niherte sich das Bild
des Aktionsstroms dem des iiblichen ,,binodalen® Aktionsstroms (T'asaki
und Takeuchi 2j, welch letzterer durch die Aktionsspannungen der zwei
Knoten hervorgerufen wird.

Erregungsleitung in der narkotisierten Nervenfaser.

Bei der Narkose des Nervenstammes ist die Zeitdauer, innerhalb
welcher die Erregbarkeit aufgehoben wird, umgekehrt proportional der
Konzentration der Narkoticumlésung (s. Winterstein 22). Wirkt die
Narkoticumlésung dagegen auf die 4solierte Strecke einer einzelnen
Nervenfaser, so wird die Erregbarkeit der Fager fast augenblicklich
herabgesetzt; die Wirkung des Narkoticums ist nicht von der Zeit
abhiingig, wihrend welcher es auf die Faser wirkt (Tasak: u. a. 23), wohl
aber von seiner Konzentration. Durch Narkose kénnen wir die Erreg-
barkeit des Ranvierschen Knotens vollkommen aufheben, ohne den
elektrischen Widerstand der Faser (oder die Polarisierbarkeit der Plasma-
haut) zu veriandern (Tasakil). In den bisherigen Versuchen haben wir
die Narkose zur Ausschaltung des Aktionsstroms der benachbarten
Knoten benutzt.

Zunachst geben wir unsere Beobachtungen iiber die am narkotisierten
Knoten entwickelten Aktionsstréome wieder. Abb. 7 zeigt die Schaltung
dafiir und stellt ein Beispiel der Versuchsergebnisse dar.

Ein Ramwvierscher Knoten (N, in Abb. 7) wurde mit Urethan- Binger-
Losung in verschiedener Konzentration behandelt; dieser Knoten wurde
mit RechteckstromstéBen gereizt und der dabei ausgeloste Aktionsstrom
wurde am Reizort registriert. Die zwel benachbarten Knoten (N, und
N,) waren vorher mit einer 0,3% Cocain- Ringer-Losung unerregbar
gemacht worden. :

Waren die Reizstrome geniigend kurz, so war die Starke des Aktions-
stroms von der Stirke des Reizstroms unabhéngig. (Alles-oder-Nichts-
Gesetz.) Bei lingeren Reizstromen wurde der Aktionsstrom erst dann
ausgelost, wenn die Stirke des Reizstroms einen ganz bestimmten Wert
(namlich die Schwelle) iiberstieg; die Hohe des registrierten Aktionsstroms
(im photographischen Bild) war von der Stérke des Reizstroms ziemlich
unabhéngig (vgl. Tasaki 2). Die Bilder in Abb. 7 geben die Aktionsstrome
bei verschiedenen (immer steigenden) Narkoticumkonzentrationen und
bei verschiedenen Reizstirken wieder. Die Dauer der zur Reizung be-
putzten Rechteckstromstéfe war 0,5 msec,
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Abb. 7. Oben: Anordnung fir Ableitung des Aktionsstroms eines narkotisierten Knotens
(N,). Die Knoten N, und N, wurden unerregbar gemacht. — Mitte: Reiz- und Aktionsstrom
bei Reizung des Knotens N; mit RechteckstromstéBen (von 0,5 msec). Konzentration der
Urethan-Ringer-Lésung und Reizspannung an den Abbildungen eingetragen. Bei 1,0 %
wurden zwei Kurven fibereinandergelegt; 92 mV unterschwellig und 94 mV tiberschwellig.
Bei 1,75 % waren 136 mV unterschwellig, 137 mV liberschwellig; die Latenzzeit bei 138 mV

war etwas kiirzer als die bei 137 mV. — Unten: Starke des Schwellenstroms (SS) und des
Aktionsstroms (4.5) als Funktion der Narkotlieumkonzentration. Dieser Versuch ist irre-
versibel.
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Die ausgezogene Linie in Abb. 7 (unten) zeigt die Hohe des Aktions-
stroms (A4S8) bei verschiedenen Narkoticumkonzentrationen, die punk-
tierte Linie stellt die entsprechenden Schwellenstromstirken (S8) dar.
Das Verhiltnis vom Aktionsstrom zur Schwellenstromstérke beim nicht-
narkotisierten Knoten wurde, wie es im Versuch der Abb.5 der Fall
war, gleich 5 gesetzt. Diese zwei Kurven schneiden sich bei etwa 1,8%
{(Urethan- Ringer-Losung); dies bedeutet zweifellos, dafl bei Narkoticum-
konzentrationen, die hoher als etwa 1,8% sind, die Sehwellenstromstérke
den Aktionsstrom iibersteigt. In diesem Schnittpunkt ist die Schwelle etwa
2,5mal so boch als die normale Schwelle und der Aktionsstrom betrigt
annihernd die Hilfte der normalen Stirke. Es folgt daraus, dafl bei
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Abb. 8. Aktionsstrom (48) und Schwellenstromstdrke (SS) eines relativ refraktiren

Knotens. Versuchsanordnung der Abb. 5 (oben) henutzt. Abszisse zeigt die Zeitdauer vom

ersten Reiz (Induktionsschlag) zum zweiten (RechteckstromstoB). Der mittlere Knoten in

Abb. 5 wurde mit 1,2% Urethan-Ringer-Losung behandelt (ausgezogenme Linien). Die

punktierten Linien zeigen das vor der Anwendung des Narkoticums gewonnene Resultat (wie
die ausgezogenen Linien in Abb.5). 18,5° C.

einer gleichmaBig narkotisierten Nervenfaser die Erregungsleitung
bereits in einem Stadium aufgehoben wird, in welchem jeder einzelne
Ramwiersche Knoten noch einen Aktionsstrom von etwa der Hélfte des
normalen Wertes entwickeln kann. In einer gleichmiBig narkotisierten
Nervenfaser erlischt die Leitfihigkeit der Nervenfaser immer frither als
die Erregbarkeit.

Wird ein narkotisierter (aber noch erregbarer) Knoten mit zwei auf-
einanderfolgenden Reizen erregt, so findet man, da8 der durch den zweiten
Reiz ausgeldste Aktionsstrom kleiner ist als der durch den ersten Reiz
bedingte, und ferner, dafl die Schwelle des zweiten AXktionsstroms hoher
ist als die des ersten. Abb. 8 stellt die Abhingigkeit des Aktionsstroms
(48) und der Schwellenstromstirke (S8) von dem Intervall zwischen
zwei Reizen dar. Die dabei gebrauchte Versuchsanordnung und die Dar-
stellungsweise des Ergebnisses waren der in Abb.5 gezeigten gleich.
Die punktierten Linien zeigen das Ergebnis beim nichénarkotisierten
Knoten; sie schneiden sich bei etwa 2,8 msec. Die ausgezogenen Linien
geben das nach Anwendung einer etwa 1,2% Urethan- Ringer-Losung
erworbene Resultat wieder. Der Aktionsstrom verkleinerte sich bis auf
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etwa 1/, des normalen Wertes. Die genaue Messung der Grifie des Ak-
tionsstroms war schwierig (infolge der Abnahme des Verhéltnisses von
Aktionsstrom zu Reizstrom). Es zeigte sich aber deutlich, daB die zwei
Kurven (48 und 88) sich bereits bei einem sehr groflen Reizintervall
schneiden.

Da nun die Erregungsleitung nur dann stattfinden kann, wenn der
zur Reizung des benachbarten Knotens dienende Aktionsstrom stéirker
als der Schwellenstrom ist, so entspricht das eben genannte Reizintervall
ungefahr dem kleinsten Intervall, das zur Erzeugung von zwei aufein-
anderfolgenden Erregungswellen in einer gleichmidBig narkotisierten
Nervenfaser notig ist. Es ist weiter klar, daB der Aktionsstrom und die
Schwelle des narkotisierten Knotens bei mehrmaliger Erregung auf dhn-
liche Weise verindert wird. Bei wiederholter Reizung einer gleichméflig
narkotisierten Nervenfaser kann die Krregung nur dann fortgeleitet

" werden, wenn das Intervall zwischen den Nervenerregungen amReizort
geniigend groB ist. Ist das Intervall relativ kurz, so kann nur die erste
Erregung entlang der Faser fortgeleitet werden, wihrend alle anderen
nachfolgenden Erregungen am Reizort lokalisiert bleiben. Tatsichlich
ist ein solches Phanomen seit langem bekannt (Wedenskysches Phi-
nomen).

Abb. 9 zeigt ein Beispiel der durch wiederholte Reizung der narkoti-
sierten Nervenfaser beobachteten (Wedenskyschen) Hemmung. Eine
Faser wurde auf einem Briickenisolator auf die im Schema der Abb. 9
gezeigte Weise gelegt. Sie wurde mit drei (linke Reihe der Abb. 9) oder
zwei (rechte Reihe) aufeinanderfolgenden Induktionsschligen an der
nichtisolierten Strecke () gereizt. Das Reizintervall betrug 5 msec (linke
Reihe) und 10 msec (rechte Reihe). Eine 4% Urethan-Ringer-Losung
wurde auf die linke Seite des Briickenisolators (ndmlich auf N, N, u. a.)
appliziert. In verschiedenen Narkosestadien wurden die Aktionsstrome
der Faser registriert.

Vor der Anwendung des Narkoticums war der Aktionsstrom von der
iiblichen ,,binodalen** Form (obere Bilder in der Abb. 9). Durch Ein-
wirkung des Narkoticums auf den Knoten N,, N, u. a. nahm die aus
diesen Knoten herrithrende Komponente des Aktionsstroms kontinuierlich
ab; da die vom distalen normalen Knoten (N,) entwickelte Komponente
dabei unveréindert blieb, dnderte sich die Form des Aktionsstroms mit
der Zeit (vgl. Abb. 4 der vorangegangenen Arbeit?). Wenn der Aktions-
strom der narkotosierten Knoten (N;, Ny u.a.) den distalen normalen
Knoten (N,) zu erregen verfehlte, so wurde der Aktionsstrom einphasig.
Bei Reizung im Intervall von 5 msec wurde der zweite Impuls bereits
4 Min. nach dem Beginn der Narkose blockiert. Beim Intervall von
10 msee wurde dagegen der zweite Impuls noch nach etwa 9 Min. iiber
die narkotisierte Strecke fortgeleitet. Das Verhalten der zweiten bzw.
dritten Erregungswellen wird erkldrt 1. durch die Verkleinerung des an
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den narkotisierten Knoten entwickelten, zur Reizung des peripher nor-
malen Knotens N, dienenden Aktionsstroms und 2. durch die Anderung
der Schwelle des normalen Knotens (wihrend der Refraktdrphase).

5 msek 0m

sen

Abb. 9. Erregungsleitung von den narkotisierten Knoten (N, und &,) zum normalen (N:)

bei wiederholfer Reizung des Nervenstammes (mittels £) mit Indulktionsschligen. In der

linken Reihe war das Reizintervall 5 msec, in der rechten Reihe 10 msec. (Beim letzten

Bild der rechien Reihe war nur ein Reiz angewandt.) Die Zeit (Minuten) nach der Anwen-

dung des Narkoticums in die Abbildung eingetragen. Die Erregungsleitung wurde in der
11i. Min. vollkommen blockiert. 12,5° C.
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Diskussion.

Is scheint uns kein Zweifel zu bestehen, daB in der markhaltigen
Nervenfaser die Erregung immer sprunghaft von einem Knoten zum
nichsten fortgeleitet wird. Nur der Ergénzung wegen wollen wir hier
einigen mdoglichen Einwanden begegnen.

Man konnte sagen, daB unsere Ergebnisse durch die kiinstliche
Isolationsmethode beeinflufit seien und dafl man sie deshalb nicht auf
den Mechanismus der Erregungsleitung in situ beziehen konne. Aber
die Tatsache, dafl die markhaltige Nervenfaser durch elektrische Reize
nur am Ranvierschen Knoten erregt wird, ist bei der Faser in situ bereits
festgestellt (an der einzelnen Nervenfaser in der Membrana basthyoiden
des Frosches (s. Kato ). Da die Erregungsleitung von den durch das
duBere Medium {flieBenden Stromen abhingig ist, muB die ,elektro-
saltatorische’ Ubertragung der einzig mégliche Vorgang sein. Die Tat-
sache, daf unsere Theorie zur Erklirung der am Nervenstamme er-
worbenen Versuchsergebnisse immer anwendbar ist, berechtigt unsere
Versuchsanordnungen.

Man mag fragen, wie nun die beobachtete isolierte Leitung zu verstehen
sei. Der Widerstand eines internodalen Achsencylinders der Faser ist
immer bei weitem grofer als der des duBleren Mediums; und infolgedessen
ruft eine an der nodalen Plasmahaut entwickelte Spannung nur einen
sehr kleinen Spannungsabfall in dem #duBeren Medium hervor. Der Ak-
tionsstrom breitet sich nur der eigenen Faser entlang aus und ist auf die
anderen benachbarten Fasern fast unwirksam (vgl. Blair und Erlanger %,
Otani 28, Katz 7).

Wir wollen zum Schluff den bisherigen diphasischen Aktionsstrom
des Nervenstammes von unserem Standpunkt aus erértern. Abb.10b
gibt den zeitlichen GroBenverlauf des von uns erhaltenen ,binodalen‘
Aktionsstroms (T'asaki und Takeuchsi 3) wieder, welcher den zwischen
zwei Knoten durch das dullere Medium flieBenden Strom bedeutet. Bei
der Beobachtung des Aktionsstroms haben wir den Eingangswiderstand
des Verstirkers geniigend klein gemacht gegeniiber dem der Nervenfaser
(s. Abb. 1). Denn da eine einzelne Nervenfaser im Nervenstamme durch
das Bindegewebe usw. kurzgeschlossen wird, so ist der Widerstand
des duBeren Mediums (w in Abb.10a) auch immer bei weitem kleiner
als R (der des internodalen Achsencylinders) oder r (der der nodalen
Plasmahaut). Also kénnen wir vom ,,blnodalen Aktionsstrom den di-
phasischen herleiten.

Der Einfachheit halber wollen wir von dem Fall ausgehen, daB eine
Nervenfaser, deren internodale Linge tiberall 2,0 mm und deren Leitungs-
geschwindigkeit 20 m/sec ist, in einem gleichmiBigen (d.h. nicht-ver-
zweigten) Nervenstamme liegt. Wir nehmen an, daB der zwischen zwei
zueinander benachbarten Knoten durch das duBere Medium flieBende
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Aktionsstrom iiberall den in Abb. 10b gezeigten Verlauf besitzt. In dem
Moment, in dem ein Nervenimpuls von rechts gerade den Knoten N, er-
reicht, mufl die Stéarke des zwischen den Knoten Ny und N, flieBenden
Stroms etwa 2-10-° Ampere (4;) sein und die Stdrke des zwischen
anderen Knotenpaaren flieBenden Stromes (iy, i3 usw.) die in der Abbildung
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Abb. 10. a: Schema des elektrischen Netzwerks in der Nervenfaser., R der Widerstand des
Achsencylinders zwischen zwei aufeinanderfolgenden Knoten (etwa 30 Megohm), # der der
nodalen Plasmahaut (etwa 40 Megohm), w der des die Faser umgebenden duBeren Mediums
von der dem internodalen Abstand entsprechenden Linge, Die im erregten Zustand be-
findlichen Knoten (N; und N,) werden durch Batterien ohne inneren Widerstand. reprasen-
tiert. Der an der ruhenden Plasmahaut befindliche Spannungsabfall, der iiberall von der
gleichen GroBe ist, ist in der Abbildung ausgelassen. — b: Zeitlicher GréBenverlauf des
,,binedalen‘ Aktionsstroms, welcher dem Strom entspricht, der zwischen zwel benachbharten
Knoten durch das auBere Medium (bei der Erregungsleitung) flieBt. — c©: Verteilung des
Potentials entlang des Faser, entsprechend dem binodalen Aktionsstrom und dem Ohm-
schen Gesetz aufgebaut. Der Widerstand des duBeren Mediums tiberall als konstant an-
genommen (w = 2000 Ohm). Der Knoten N, gerat gerade in Erregung, der Knoten N,
ist noch nicht erregt. -— d: Verteilung des Potentials entlang der Faser beim nichtgleich-
miBigen suBeren Widerstand. An der Strecke von vermindertem Widerstand ist der
Spannungsabfall immer kleiner als an der ibrigen Strecke.

gezeigten Werte betragen. Wenn der Widerstand des Nervenstammes
etwa 10 000 Ohm pro 1 cm (ndmlich w = 2 - 10° Ohm) ist, so muB der in
diesem Moment zwischen N, und N; entwickelte Spannungsabfall (¢; X w)
etwa 40 Mikrovolt sein; und da der zwischen den anderen Knotenpaaren
flieBende Strom sehr schwach und von der entgegengesetzten Richtung
ist, muB die Verteilung des Potentials entlang der Faser ungefihr die
im Schema der Abb. 10 c gezeigte Form haben. Diese Welle der negativen
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Schwankung schreitet bei der Erregungsleitung mit einer Geschwindigkeit
von 20 m/sec fort; eine rein potentiometrische Ableitung dieses Potentials
mit ein Paar Elektroden ergibt also den iblichen ,,diphasischen® Aktions-
strom. Mit der Zunahme der Zahl der aktiven Fasern nimmt der durch
das duBere Medium flieBende Strom und infolgedessen die gemessene
Aktionsspannung proportional zu.

Es ist zu verstehen, daBl die in Abb. 10c¢ dargestellte Form der
Aktionsspannung nur dann gewonnen wird, wenn der Widerstand des
Mediums (w) iiberall gleich ist. Denn da der von der Faser entwickelte
Aktionsstrom (4, i, usw.) durch Verdnderung des Widerstandes des &ulBe-
ren Mediums gar nicht beeinflullt wird (soweit w gegen R oder » geniigend
Klein ist), vermindert sich das Spannungsgefille an der Strecke des ver-
minderten Widerstandes. Die Verteilung des Potentials entlamg der
Faser wird also durch eine lokale KurzschlieBung der Faser stark ab-
gedndert (s. Abb. 10d). Dieses Phénomen ist seit langem bekannt
{Davis und Brunswick %, Bishop, Erlanger und Gasser #, Schaefer und
Schmitz 3%, Marmont 31).

Durch eine lokale Verletzung bzw. Kompression wird das elektrische
Netzwerk in der Nervenfaser ebenso wie die Erregbarkeit des Knotens
stark abgedndert. Daher ist es hierbei nicht moglich, iiber die mono-
phasische Ableitung eine allgemeingiiltige Auslegung zu geben. Wir
mogen aber schlieen, daB ein monophasischer Aktionsstrom dann ent-
steht, wenn eine Elektrode auf der unerrégbaren Strecke liegt und der
Elektrodenabstand geniigend kurz (wie bei unserer mononodalen Ablei-
tung) ist (vgl. Bishop, Erlanger und Gasser 2%).

Zusammenfassung.,

1. Das Problem der nichtfortschreitenden Erregung wurde mit unserer
Technik untersucht. Es wurde geschlossen, daf eine solche lokale Er-
regung bei der markhaltigen Nervenfaser nicht zu beobachten ist.

2. Der Aktionsstrom einer Nervenfaser wurde durch die Myelin-
scheide, iiber den Verstéirker verstirkt, zur Braunschen Réhre abgeleitet.
Das auf diese Weise erworbene Aktionsstrombild veranschaulicht den in
unseren frilheren Arbeiten ® beschriebenen Schlufl, dafi die Erregung
nur am Ranvierschen Knoten stattfindet.

3. Der Aktionsstrom eines relativ refraktiren bzw. schwach narkoti-
sierten Knotens wurde untersucht. Durch die gewonnenen Ergebnisse
werden verschiedene bisher bekannte Phénomene (Refraktirphase,
Wedenskysches Phinomen usw.) erklirt.

4. Die Form des am ganzen Nerven beobachteten Aktionsstroms
148t sich an der Hand unserer an der einzelnen Nervenfaser erworbenen
Resultate verstehen.

&
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